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摘要:围绕我国淡水水体中最常见水华优势种 －微囊藻(Microcystis)其休眠体复苏机制国内外主要研究进展进行
了介绍及评述。涵盖了微囊藻休眠体越冬过程中细胞形态及结构变化和光合活性及生理代谢变化;介绍了微囊
藻休眠体在复苏过程中的主要环境影响因子;并指出了今后新方法、新技术在此领域的应用和研究热点及方向。
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近 30 年来，随着人类活动对环境的破坏加剧，
许多湖泊、池塘、水库乃至河流都出现了严重的蓝藻
水华，水华主要是一些具有伪空胞(gas vacuole)的
属，如微囊藻属(Microcystis)、束丝藻属(Aphanizome-
non)、鱼腥藻属(Anabaena)、颤藻属(Oscillatoria)异
常增殖并漂浮于水面形成的(Reynolds ＆ Walsby，
1975)。我国许多水体中所发生的蓝藻水华大部分
以铜绿微囊藻(Microcystis aeruginosa)为优势种。微
囊藻水华能带来环境污染、水质安全、景观破坏等多
方面问题。因此，寻求控制及削减微囊藻水华生物
量成为众多科学工作者的目标，而了解微囊藻水华
发生机制，特别是其休眠体上浮并形成水华的机制
是迫切需要解决的难题，也会为将来建立水华预测
预报体系及水华暴发早期的防控技术提供资料。
1 微囊藻休眠体细胞特性及安全越冬机制
微囊藻的生活史可以分为 4 个阶段:浮游带生
长(Growth)―沉降至底部(Sinking out)―底泥表层
越冬(Overwintering)―复苏至水体中(Reinvasion)
(图 1) (Reynolds et al，1981)。孔繁翔等(2005)也
证实了太湖微囊藻细胞也存在类似生活史阶段，微
囊藻细胞在底泥表面越冬是一种为了适应恶劣环境
而启动的自我保护措施，与其他蓝藻不同的是，微囊
藻并不形成厚壁孢子(akinete) ，而是以营养体形态
休眠越冬，这也为来年春、夏季的迅速暴发提供了有
利条件;Wesenberg － Lund(1904)首次在底泥中观察
到微囊藻活体，而有些细胞在底泥中甚至存活超过
100 年 (Stockner ＆ Lund，1970)。 Preston et al
(1980)通过15 N 标记，揭示了铜绿微囊藻在底泥表
面越冬的现象，并指出越冬的藻细胞成为来年夏季
水华暴发的种源，这一发现推动了关于微囊藻复苏
的生态生理学研究;随后不断有学者发现底泥表面
存在大量微囊藻细胞(Takamura et al，1984;Bostrm
et al，1989;Tsujimura et al，2000)。即便微囊藻以营
养细胞的形式聚集在底泥表面越冬，但这种休眠细
胞与正常营养细胞在细胞结构与代谢机制上仍是有
区别的，这些差异成为确保微囊藻安全越冬的基础。
图 1 湖泊中微囊藻的生活史
Fig． 1 Life history of Microcystis in lakes
Reynolds et al(1981)通过对微囊藻生活史的研
究，发现其细胞形态变化分为 6 个阶段(St． I ～ VI) ，
其中，St． IV是越冬末期或复苏早期的象征，此时细
胞聚集成簇，且经过一段时间生长能复苏进入水柱;
St． V细胞呈球形，新胶鞘形成，厚度仅为数微米，且
群体直径较小;而 Wan et al(2008)研究了滇池群体
微囊藻在模拟底泥环境中的越冬过程，发现群体细
胞逐渐变小并最终解聚成单细胞个体，且伪空胞逐
渐消失，丧失浮力，与 Reynolds 等人研究结果相似。
而细胞形态与结构对于微囊藻的安全越冬也有较大
影响，相对于藻群体微囊藻而言，单细胞微囊藻对黑
暗和低温环境更为敏感(Wu et al，2008)。
Thomas ＆ Walsby(1986)研究发现，20℃时，微
囊藻细胞通过夜间对碳水化合物的消耗来降低细胞
密度，从而增加浮力，但在 8℃时，微囊藻则因为糖
代谢速率较低，反而逐渐失去上浮力。在自然水体
中也发现类似现象，秋季水温的逐渐下降，会导致光
合作用中固定的 CO2 无法及时通过糖原代谢被消
耗，积累下来的糖原物质导致微囊藻细胞密度增大，
引起微囊藻的沉降，进入越冬期。越冬期微囊藻细
胞内除了存在营养体细胞内常见的核糖体、羧化体、
糖原颗粒、多聚磷酸体外，有时还存在聚 β 羟丁酸
(PHB) ，当秋季积累的糖原消耗殆尽时，能为细胞
继续提供碳源(Dawes ＆ Senior，1973) ;李阔宇
(2004)的研究也证实，经低温黑暗处理的微囊藻细
胞糖原颗粒、PHB 含量明显少于稳定期细胞，并以
此推断自然环境中越冬期微囊藻应该是靠消耗前期
积累的糖原和 PHB 以维持其代谢活动。当春季水
温回升，微囊藻开始重新生长，当体内能量物质存储
过量，细胞开始早期伪空胞的合成，此时湖泊底层的
低光环境对伪空胞的合成起着重要作用(Deacon ＆
Walsby，1990) ，而此环境中的厌氧环境使得微囊藻
群体细胞更容易重新获得上迁至水柱的浮力(Oliver
et al，1985) ，这一系列研究阐明了微囊藻的沉降并
如何在底泥环境中存活且安全越冬的机制。
2 越冬期微囊藻休眠体的生理响应
2． 1 微囊藻休眠体的光合活性
越冬机制保证了微囊藻细胞在条件不适时能安
全度过，但其如何重新进入水柱、迅速生长并暴发形
成水华，取决于细胞生理活性，特别是复苏早期微囊
藻休眠体的光合作用能力。一般认为冬季湖泊底泥
是极端的低光、低温环境，Gombos et al(1994)指出，
低温下光抑制恢复速度减慢会加剧光抑制，Krause
(1994)对此的解释是低温会减慢 PsbAIPsbD 蛋白
合成速率，导致 PS II 光损伤 －修复的动态平衡破
坏，进而导致光抑制加剧;同时，底泥厌氧环境中的
铁、硫等化学物质，特别是较高含量的硫会造成微囊
藻的光系统损伤(Cohen et al，1986;Terjung et al，
1996)。但在微囊藻中，研究者初期并未发现这种
低光综合症(low － light syndrome)导致的光损伤
(Ohad et al，1994)。Takamura et al(1984)早期的研
究发现，在 Kasumigaura 湖底越冬的微囊藻细胞的
光合活性甚至要高于水柱中细胞，并据此推测微囊
藻细胞在底泥中并没有受到光合抑制;李阔宇等
(2004)的研究也证实底泥中与水柱中收集到的微
囊藻细胞最适光强无显著差异，均为 30 μE /m2·s;
Wan et al(2008)进一步追踪了这一越冬过程，通过
对 Dianchi Lake中群体微囊藻的模拟研究发现，这
种光损伤在底泥胁迫环境的早期(11 d)会出现，但
随后 PS II活性能逐步恢复至正常水平(16 d) ;PS II
活性的修复机制仍然未知，有可能是不饱和脂肪酸
加速了光损伤的恢复过程，在环境温度降低的情况
下，膜脂脂肪酸不饱和程度升高是多种蓝藻普遍存
在的一种现象(Gombos et al，1994)。
越冬期微囊藻光合活性的有效维持得益于底泥
特殊的低光低温耦合环境，微囊藻在 20℃ 及黑暗的
环境中 2 ～ 3 周以后，细胞的光合活性迅速下降，且
生物量降至初始状态的 5%或更低，3 周后，85% ～
99%的细胞死亡(Fallon ＆ Brock，1979) ;Yin et al
(2007)也证实，低温下(4℃)PCC6803 对于光照极
为敏感，藻细胞在 10 d 左右失去活性，研究者认为
微囊藻中同样存在这一现象;Yang et al(2008)则发
现，经低温(15℃)驯化处理的藻细胞 α －维生素 E
含量较高，并能耐受高光，但这一现象还有待在野外
越冬的群体细胞中验证。
2． 2 微囊藻休眠体的代谢活性
Latour et al(2004)对法国 Grangent水库的研究
发现，底泥中微囊藻细胞酯酶活性也存在季节性变
动，冬季(4℃)底泥中微囊藻细胞酯酶活性相对低
而且稳定，而且其活性随深度的变化呈梯度分布，表
层活性高于深层。除此之外，微囊藻毒素(microcys-
tin)在越冬过程中的分布也有研究;有报道指出，休
眠体胞内毒素含量较高，似乎并没有释放，很可能对
休眠体的越冬及复苏起积极作用(Ihle et al，2005)。
3 微囊藻休眠体复苏的环境影响因素
3． 1 温度
环境条件对微囊藻休眠体的复苏起着重要作
用，其中温度、光照、水动力学目前被认为是较为重
要的环境因子。孔繁翔等(2009)对太湖微囊藻的
复苏进行了跟踪监测，发现了其复苏的“积温效
应”，但室内培养的藻细胞与野外样品的复苏起始
温度相差较大，分别为 14℃和 9℃;而国外也有研究
表明，当温度上升到 7℃左右时，微囊藻在湖泊底泥
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表面开始缓慢生长，当温度上升到 15℃时，微囊藻
群体开始复苏进入水体中(Reynolds，1973;Thomas
＆ Walsby，1986) ;李阔宇等(2004)也研究发现，微
囊藻在底泥中开始生长所需要的最低温度为 10℃，
但这个温度并不能使其复苏进入水体;陶益等
(2005)以采自太湖底泥中的微囊藻作为研究对象，
发现其进入水柱并开始生长的最适温度为 18 ～
20℃;但随后有研究发现，太湖泥样中的蓝藻复苏温
度仅需 12． 5℃(谭啸等，2009)。对于浅水富营养化
湖泊而言，微囊藻的复苏与水深似乎无关，几乎可以
发生在全湖范围。但在深水湖泊中，微囊藻的复苏
大部分都发生在浅水区域，温跃层以下的藻类复苏
对浮游带水华暴发的贡献几乎可以忽略(Hansson，
1996) ;Tsujimura et al(2000)对日本 Biwa 湖的研究
也发现，在北部深水区湖湾(70 ～ 90 m)的底泥中群
体微囊藻的数量多于南部的浅水区(4 m) ，而且深
水区没有发现群体微囊藻的季节变动。
3． 2 光照
深水区除了底层水温较低外，光照强度过低也
是抑制微囊藻复苏的重要环境因子。春季环境温度
开始逐渐上升，浅水区底泥表面接受到适当的光照，
许多蓝藻细胞的休眠体光合作用开始恢复，并在底
泥表面开始分裂，缓慢生长，形成新的群体，对于微
囊藻而言，这个光强的阈值应不低于 5 μE /m2·s
(Reynolds et al，1981)。但深水湖泊的温跃层成为
了藻类复苏的“瓶颈”，限制了藻类的迁移。Brun-
berg ＆ Blomqvist(2003)研究了瑞典的 Limmaren 湖
(平均深度 4． 7 m，最大深度 7． 8 m)在夏季(6 ～ 9
月)的蓝藻复苏的情况，当底泥表面光强小于 40
μmol /m2·s 时(1 ～ 2 m) ，底泥中的微囊藻 50%能
复苏，而光强小于 1 μmol /m2·s 时(6 ～ 7 m) ，其复
苏率只有 8%。
3． 3 水动力及营养盐
水动力学对微囊藻复苏的影响主要体现在物理
扰动、生物扰动两方面，但关于扰动对微囊藻复苏的
作用，不同的研究者得出了不同的结论。Hansson et
al(1994)在 Mendota 湖(水深 7 m)的研究显示，风
浪与底泥中藻类的复苏没有关联，由此他们推测藻
类的复苏应该是一个主动的过程;但更多的研究者
认为风浪所引起的再悬浮对藻类复苏起到了促进作
用(Schelske et al，1995;Kremp，2001) ;Verspagen et
al(2005)在荷兰 Volkerak 湖的研究显示，微囊藻的
复苏是风浪或者生物搅动的结果，是一个被动的过
程。但从另一个角度来分析，扰动也可能导致藻类
向底泥深层垂直迁移，而底泥中含有大量的细菌和
微生物，它们中的一部分能裂解微囊藻细胞，因此底
泥深层的藻细胞存活率远低于 0 ～ 2 cm 层，对复苏
的贡献量也非常低(Daft et al，1975;Takamura et al，
1984)。
营养盐形态浓度及比例被认为是影响蓝藻水华
种群组成及暴发的重要因素，而目前研究发现，这一
因素也可能影响到微囊藻的复苏。在瑞典的浅层、
中营养湖泊 Krankesjn(平均深度 1． 5 m，TN:1 300
μg /L，TP:38 μg /L)的研究首次发现，增加营养盐
浓度和改变氮磷比均能影响到微囊藻的复苏及其种
群的生物量，而且较低的 N∶ P 有利于微囊藻的复
苏(Sthl － Delbanco et al，2003)。但底泥中营养盐
的浓度和比例应该不是启动微囊藻复苏的先决条
件，万能等(2009)研究发现，在滇池污染最严重的
北部湖湾中，微囊藻并不能从底泥中复苏，这一区域
的微囊藻水华应该是风向或流场导致的水平运动累
积结果。
4 微囊藻休眠体复苏的研究前景
目前对微囊藻休眠体复苏机制的研究主要集中
在环境因子如温度、光照、水动力学、营养盐对复苏
过程的影响及对水华贡献量的估算。但底泥环境极
为复杂且原位样品采集难度大，使得相关进展较慢。
近年来，国内外报道了一些微囊藻越冬及复苏研究
的新技术，如 Latour et al(2004)运用流式细胞仪对
法国水库底泥中微囊藻酯酶活性进行了研究;徐瑶
等(2007)运用分子生物学方法对底泥中微囊藻进
行了检测;Wan et al(2008)利用新型装置模拟研究
了原位条件下底泥中微囊藻的生理响应。但如何实
现对底泥中微囊藻细胞进行精确定量的方法仍有待
研究。
孔繁翔等(2010)分析了太湖蓝藻越冬时空格
局，并进行了预测预报，取得了较好效果。但即便如
此，大型浅水湖泊中微囊藻休眠体的越冬场所及其
生境选择性问题也仍有争议，目前绝大多数学者认
为休眠体细胞应存在底泥表面越冬，但底部越冬的
微囊藻虽然在数量上是浮游带微囊藻的 3 ～ 6 倍，但
是这少数的浮游带藻细胞很有可能才是来年水华暴
发的主要力量(Verspagen，2004)。对这一问题的研
究探索，有助于发展水华暴发初期的预测预报理论
及技术，对我国大型浅水湖泊富营养化防治工作有
重要的理论意义和实际应用价值。
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Recruitment Mechanisms of Dormant Microcystis:A Review
WAN Neng1，2，TANG Jun1，SONG Li-rong2
(1． School of Biology and Food Engineering，Changshu Institute of Technology，Changshu 215500，China;
2． State Key Laboratory of Freshwater Ecology and Biotechnology，Institute of Hydrobiology，
Chinese Academy of Sciences，Wuhan 430072，China)
Abstract:This paper reviewed the recent progresses on recruitment mechanisms of Microcystis，which is the most
popular spceies in freshwater in China，in the past decades． The article introduced:1． the morphological changes
and structure differences between dormant and vegetable cells;2． photosynthetic activities and metabolism varia-
tions;3． main environmental factors which can affect the progress of recruitment ． The application of new tech-
niques and the hotspot issues in future are also discussed．
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